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Цель исследования. Оценка биологической продуктивности травяных экосистем Тувы. 
Место и время проведения.  В горных и котловинных травяных экосистемах Тувы проводили оценку 
запасов живой и мертвой надземной и подземной фитомассы и чистой первичной продукции. 
Методология. Полевые и лабораторные исследования биологической продуктивности травяных 
экосистем проводили с применением геоботанических, ботанических и экологических методов анализа. 
Основные результаты. Проведены исследования продуктивности травяных экосистем Тувы и оценка 
параметров продукционного процесса. С использованием единой методики выполнена оценка основных 
показателей биотического круговорота в горных и котловинных луговых и степных экосистемах. 
Выявлены факторы, влияющие на величины надземной и подземной продукции травяных экосистем. 
Установлено, что в горных экосистемах надземная продукция меняется от 1,3 до 3,6 т/га в год, 
подземная - от 10 до 65. Величина подземной продукции варьирует очень широко и связана с 
местоположением горных хребтов, геоморфологией склонов и пастбищной нагрузкой. Связи с высотой 
местности не установлено. В котловинных экосистемах средние запасы зеленой надземной 
фитомассы меняются от 0,7 до 1,9 т/га, живой подземной — от 3,4 до 19,3. В ряду от луговых степей 
к опустыненным запасы зеленой фитомассы уменьшаются в 2,7 раза, живых подземных органов 
растений − в 5,7 раз, надземная продукция − в 3 раза, подземная — в 4 раза. Предложена система 
индексов, характеризующих функционирование травянистых растений. Величины индексов указывают 
на высокую интенсивность работы фотосинтезирующего аппарата; во всех типах степей доля 
подземной продукции одинакова и составляет 90% ее общей величины; количество оборотов живой 
подземной фитомассы увеличивается от луговой степи к опустыненной; с увеличением аридности 
прирост зеленой фитомассы, отнесенный к ее запасу, незначительно уменьшается. 
Заключение. Анализ материала показывает, что запас живых подземных органов растений, как в горных, 
так и в котловинных экосистемах превышает запас зеленой фитомассы в 5-8 раз. Сохранение запаса 
живых подземных органов, как в жаркое засушливое лето, так и в холодную зиму, когда почва промерзает, 
является залогом выживания травяной экосистемы в любых климатических условиях. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Продукционный процесс стоит в центре потоков вещества и энергии и обеспечивает жизнь на 
планете Земля (Вернадский, 1965; Вернадский 1989). Первичный продукционный процесс 
осуществляют зеленые растения, потребляющие солнечную энергию, двуокись углерода и воду из 
атмосферы, воду и питательные элементы из почвы. Продукционный процесс создает пищу и условия 
существования для многих организмов Земли. Зеленые растения в течение своей жизни поедаются 
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травоядными животными и насекомыми, но в основной своей части отмирают. Мертвые растительные 
остатки потребляются огромным количеством позвоночных и беспозвоночных животных, грибами и 
бактериями. В результате данного процесса растительные остатки в основной своей части превращаются 
в двуокись углерода и воду. Но на этом цикл не заканчивается. Некоторое количество исходного 
растительного органического вещества превращается в почвенное органическое вещество, которое в 
значительной мере определяет плодородие почвы (Ляпунов, Титлянова, 1974). 
Как уже сказано выше, в ходе продукционного процесса постоянно осуществляются 
потребление двуокиси углерода из атмосферы и выделение кислорода растениями в атмосферу, в 
процессе разложения растительных остатков двуокись углерода возвращается в атмосферу. 
Накопление кислорода в атмосфере не происходит, но запас его постоянно обновляется. Чем выше 
продуктивность растений, тем больше кислорода поступает ежегодно в воздух. 
ОПРЕДЕЛЕНИЯ И МЕТОДЫ 
В научной и популярной литературе часто используется термин «продуктивность». 
Продуктивность — сложное понятие, отражающее биологический потенциал экосистемы, 
характеризуется двумя параметрами: запасом фитомассы и продукцией. В конце сезона или в конце 
жизненного цикла зеленые растения отмирают. Некоторая часть отмерших растений еще стоит в 
травостое, эту часть фитомассы называют ветошью. Ветошь ломается, падает на почву и образует 
подстилку. Со временем подстилка разлагается, и основная часть ее углерода переходит в виде СО2 в 
воздух, небольшая часть превращается в почвенные органические вещества различной сложности и 
входит в общий пул почвенного органического вещества.  В подземной сфере корни и корневища 
нарастают и отмирают, образуя мертвые подземные растительные остатки, которые в дальнейшем 
минерализуются с выделением СО2 в атмосферу. Некоторая часть в виде органических веществ 
различной сложности также пополняет общий пул органического вещества почвы. 
Итак, имеются шесть величин, характеризующих в травяных экосистемах запасы 
фитомассы: G – зеленая фитомасса; Gmax – максимальная за сезон величина G; D – ветошь; L – 
подстилка; B – живые подземные органы; V – мертвые подземные органы растений.  Все величины 
данного ряда имеют размерность г/м2 или т/га (для корней и почвы необходимо указание глубины 
отбора образцов). Эти величины косвенно характеризуют продукционный процесс. 
Чистая первичная продукция NPP состоит из двух частей: ANP – надземная продукция и 
BNP – подземная продукция; NPP = ANP+BNP. Величины продукции измеряются в г/м2 в год или 
т/га в год в углероде, либо в абсолютно сухом веществе. 
Существуют разнообразные упрощенные и сложные, трудоемкие методы определения 
надземной и подземной продукции. Они подробно изложены в разных изданиях (Титлянова, 1977; 
Методы изучения биологического круговорота…, 1978; Биологическая продуктивность травяных 
экосистем, 1988). 
Один из упрощенных методов оценки ANP и BNP основан на определении всех запасов 
фитомассы в момент максимального развития травостоя и расчета по следующим формулам:  
 если известен только запас Gmax , то ANP = 0,408+1,456·Gmax; 
 если известны запасы Gmax и D+L, то ANP = 1,108ꞏGmax+0,53ꞏ(D+L);  
 если известны запасы B и V, то BNP = 1,108·B+0,53·V;  
 если известна сумма B+V (распространенный случай), то BNP = -0,103+0,467ꞏ(B+V).  
Данные уравнения предложены нам членом корреспондентом Е.Я. Фрисманом (личное 
сообщение). Более сложный метод оценки продукции основан на динамике изменения запасов 
фитомассы в течение вегетационного сезона и расчета величин продукции по балансовым 
уравнениям (Титлянова, 1977). 
ПРИРОДНЫЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЯ 
Наиболее ярко выраженной чертой климата Тувы является резкая континентальность, 
обусловленная главным образом удалением от морей и океанов. В холодную часть года область 
находится почти в центре обширного азиатского антициклона, в котором происходит 
формирование холодного воздуха с преобладающей тихой и ясной погодой (Носин, 1963; 
Чистяков и др., 2012; Намзалов, 2015). 
Малоснежная зима, жаркое лето, малое количество осадков и большая амплитуда 
абсолютных и суточных температур – характерные особенности климата Тувы. Так, средняя 
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температура января составляет -28 … 35 оС, июля – 15…20 оС, среднегодовая температура равна -
5…-7 оС, высота снежного покрова составляет 10-20 см.  
Период активной вегетации с суточными температурами не ниже 10 оС продолжается в среднем 
134 дня. Увлажнение в котловинах скудное (гидротермический коэффициент, ГТК ≤ 0,4), за год в 
среднем выпадает 200-300 мм осадков. Основная часть осадков приходится на летний период.  
Важнейшим ландшафтом Тувы являются степи: котловинные и горные. Горные степи 
расположены выше 1200 м, достигают высот 2500-2700 м над уровнем моря и выше переходят в 
тундра-степи. Котловинные степи занимают межгорные котловины с высотами 550-1200 м над 
уровнем моря, нижние части горных склонов, высокие террасы речных долин. Практически все 
степи используются как пастбища. 
Котловинные степи представлены луговыми, настоящими, сухими и опустыненными. 
Луговые степи наряду с остепненными лугами расположены в лесостепном поясе, который имеет 
островной характер. Многозлаковые настоящие степи котловин покрывают выровненные участки 
склонов, подгорные шлейфы, террасы рек и озер, днища котловин. Самым распространенным 
типом являются сухие степи. Они занимают равнинные днища котловин, характеризуются 
довольно низким проективным покрытием (60-70%) и постоянным присутствием таких видов, как 
Stipa krylovii, S.orientalis, Agropyron cristatum, Cleistogenes squarrosa, Festuca valesiaca, Artemisia 
frigida, Potentilla acaulis. В этих степях довольно обильно участие Caragana pygmaea и C.bungei.  
Опустыненные степи рассматриваются как широтно-зональный подтип. Сообщества 
разреженные, общее проективное покрытие около 30%. Кустарниковый ярус представлен Caragana 
pygmaea. В травяном ярусе господствуют плотнодерновинные злаки, доминирует Stipa glareosa. 
Луговые степи обычно приурочены к настоящим черноземам, настоящие степи – к южным 
черноземам и темно-каштановым почвам, сухие степи – к каштановым почвам различного 
гранулометрического состава, опустыненные – к светло-каштановым почвам (Носин, 1963). 
РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Оценка продуктивности лугов и степей Тувы. Оценка запасов фитомассы и продукции 
проводилась разными авторами по различным методикам во многих регионах бывшего СССР. 
Наиболее изученным регионом является Республика Тува, где исследования продуктивности 
начались в 1974 году и продолжаются по сей день. В различные годы в разных регионах Тувы 
работали сотрудники ИПА СО РАН (г. Новосибирск) и Центра биосферных исследований (г. 
Кызыл): Косых Н.П., Кудряшова С.Я., Курбатская С.С. Кыргыс Ч.С., Миронычева-Токарева Н.П., 
Романова И.П., Самбуу А.Д., Самбыла Ч.Н., Титлянова А.А., Шибарева С.В. 
Методика отбора образцов была одной и той же: отбирали пробы живой и мертвой 
надземной и подземной фитомассы один раз в сезон в момент максимального укоса зеленой 
фитомассы. Величины продукции рассчитывали по формулам: 
 ANP =1,108ꞏGmax+0,53ꞏ(D+L); 
 BNP = 1,108·B+0,53·V. 
Исследования проводили в горных и котловинных экосистемах.  
Горные экосистемы. Травяные горные экосистемы крайне разнообразны. Видовой состав 
фитомассы, а также величины запасов и продукции зависят от высоты местоположения, экспозиции и 
уклона поверхности (Самбыла, 2016). Высокогорные экосистемы, лежащие на высотах 2900-2200 м 
над уровнем моря, представлены тундра-степью (умеренная пастбищная нагрузка) и горной настоящей 
степью (сильная пастбищная нагрузка). Видимо в связи с различным пастбищным прессом 
экосистемы резко отличаются по запасам растительного вещества: в настоящей степи запасы всех 
компонентов меньше в два-три раза (табл. 1, 2). Следующая совокупность данных относится к хребту 
Ери-Тайга с высотой 1700 м над уровнем моря. Три из четырех пробных площадей располагаются на 
трансекте от вершины сопки к редкостойному лесу в ложбине. Запас зеленой фитомассы мало 
отличается на разных пробных площадях и колеблется от 1,5 до 1,8 т/га. Запас (D+L) резко 
увеличивается от 1 т/га до 5 т/га на нижней площадке. Увеличение запаса (D+L) связано с 
присутствием в подстилке некоторого количества хвои и шишек. 
Запас живых корней чрезвычайно высок и меняется вниз по трансекту от 26 до 47 т/га, в 
тоже время запас мертвых корней на двух верхних площадках необычайно низок и составляет от 3 
до 25 т/га. Высокие запасы живых и мертвых корней на нижней площадке, вероятно, связаны с 
проникновением тонких корней деревьев в почву этой площадки. 
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Таблица 1 
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Таблица 2 
Запасы фитомассы и величины продукции в горных травяных экосистемах 
Фитомасса,  т/га 








образцов Gmax (D+L) B V G+(D+L)+B+V ANP BNP NPP
1 Тундра-степь  0-20  2,6 1,3 15,0 19,5 38,4 3,6 26,9 28,7
2 Горная настоящая степь 0-20 0,8 0,7 6,1 6,0 13,6 1,3 9,9 11,2
3 Петрофитная настоящая 
степь  
0-20 
1,7 1,0 25,5 3,3 31,5 2,4 30,0 32,4
4 Петрофитная настоящая 
степь  
0-20 
1,8 0,9 38,3 6,3 47,3 2,5 45,7 48,2
5 Горная настоящая степь  0-20 1,5 5,3 46,8 25,1 78,7 4,5 65,1 69,6
6 Горная настоящая степь  0-20 0,9 2,4 24,4 8,7 36,4 2,3 31,6 33,9
7 Горная настоящая степь  0-20 1,2 0,6 10,2 7,4 19,4 1,6 15,2 16,8
8 Сухая каменистая  0-20 1,1 1,1 8,9 9,0 20,1 1,8 14,6 16,4
 
Рассмотрим структуру запасов фитомассы на пробной площади, расположенной в долине: 
величины Gmax и (D+L) соответствуют запасам надземной фитомассы на горных пастбищах. 
Удивляют очень низкие запасы мертвых подземных органов в горных настоящих степях хребта 
Ери-Тайга. Если на хребте Монгун-тайга в тудра-степи отношение B/V равно 0,8, а в горной 
настоящей степи – 1, то в травяных экосистемах хребта Ери-Тайга оно меняется от 2,7 (долина) до 
8,3 на вершине сопки. Чем объяснить столь высокое соотношение между запасами B и V в 
настоящих степях хребта Ери-Тайга авторы затрудняются. 
На высоте около 1000 метров на разных останцах расположены горная настоящая и горная 
каменистая степи. По запасам всех компонентов фитомассы эти две степи и настоящая степь, 
расположенная на 1000 метров выше (Монгун-тайга), близки между собой. Приведенного 
материала недостаточно, чтобы ответить на вопрос: «Действительно ли отличаются настоящие 
степи хребта Ери-Тайга от всех других   горных настоящих степей?». 
Надземная продукция в ряду горных степей, находящихся под разным пастбищным прессом, 
меняется от 1,3 до 2,5 т/га в год, т.е. в два раза. Сухая каменистая степь очень близка по величине 
ANP к горной настоящей степи, лежащей на той же высоте. Полученных данных недостаточно, 
чтобы выделить влияние высоты и пастбищной нагрузки на величину надземной продукции. По 
величине подземной продукции изученные степи распадаются на две группы: с низкой величиной 
BNP - 10-15 т/га в год и очень высокой – 30-46. Низкая величина продукции отмечена как для 
высокогорной степи (2200 м над уровнем моря), так и для степей среднегорья (1100 м). Вторую 
группу представляют степи хребта Ери-Тайга с очень высокой величиной BNP. Причины такой 
разницы между степями одного типа (настоящие степи) мы не знаем. 
Котловинные травяные экосистемы. Приблизительно 2/3 площади травяных экосистем 
представлено котловинными лугами и степями, причем луга занимают незначительную площадь. 
Основная часть травяных фитоценозов – это сухие степи. Луга расположены в поймах рек и озер. 
Степи занимают склоны и днища падей. В таблице 3 представлено описание травяных экосистем, 
в которых проводили единичные в сезон, а также повторные в течение нескольких лет 
определения Gmax, (D+L), B и V. Оценки ANP и BNP, которые рассчитывали по формулам, 
указанным выше, представлены в таблице 4. 
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Таблица 3 
Котловинные травяные экосистемы (общая характеристика) 








Местоположение Тип экосистемы 
Растительная 
ассоциация 
Виды-доминанты Почва Тип использования  





Близ озера Чагытай  Заболоченный луг Осоково-разнотравная Juncus compressus, Blysmus rufus, 
Triglochin maritima, Carex 
disticha, Carex enervis  
Аллювиальная, 
торфянистая 





Близ озера Чагытай  Влажный 
солонцеватый луг  
Разнотравно-осоковая 
с чием  
Achnatherum splendens, Carex 
diluta, Hordeum brevisubulatum, 















Злаково-разнотравная  Bromopsis inermis, Alopecurus 
arundinacea, Agrostis gigantea, 









Близ озера Чагытай  Cолонцеватый 
остепненный луг  
Разнотравно-злаковая  Achnatherum splendens, Festuca 
valesiaca, Puccinelia tenuiflora, 
Carex duriuscula, Artemisia 
pontica 
Темно-каштановая   









Луговая степь  Злаково-разнотравная  Bromopsis inermis,  Stipa capillata,
S. krilovii, Carex pediformis, 
 
Festuca valesiaca, Cirsium setosum 
Чернозем 
обыкновенный  
Пастбище с легкой 
нагрузкой через 10 







Подгорная равнина  
 
 
Луговая степь  Злаково-разнотравная  Bromopsis inermis, Carex 
pediformis, Cirsium setosum, 
Helictotrichon altaicum,  Stipa 
capillata,   Phleum phleoides  
Чернозем 
обыкновенный  








Луговая степь  Овсецово-осоково-
разнотравная  
Helictotrichon desertorum, Stipa 

















Близ озера Чагытай  Настоящая степь  полынно-типчаковая с 
ковылем  
Stipa capillata, Festuca valesiaca, 
Koeleria cristata, Carex 
duriuscula, Potentilla acaulis, 
Artemisia frigida  
Каштанова 
щебнистая  
Легкий выпас   
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Продолжение табл.3. 





склон хр. Восточный 
Тану-Ола  
Настоящая степь  Злаково-разнотравная 
с Caragana pygmaea  
Helictotrichon altaicum, Bromopsis
inermis, Stipa krylovii 
 Чернозем южный  Пастбище с легкой 
нагрузкой через 10 






Среднегорье  Настоящая степь  Разнотрвно-злаковая  Bromopsis inermis, Carex 
pediformis, Helictotrichon 
altaicum, Phleum phleoides, 
Artemisia  frigida   
Чернозем южный  Заповедан   
19 




Настоящая степь  Разнотравно-
типчаково-ковыльная  
Stipa krylovii, Festuca valesiaca, 
Koeleria cristata, Artemisia frigida 








Настоящая степь  Разнотравно-
мелкодерновинная  
Stipa orientalis, Cleistogenes 
squarrosa, Carex duriuscula, 
Artemisia frigida, Potentilla 
bifurca 
Темно-каштановая Легкий выпас   







Сухая степь  Злаковая 
мелкодерновинная  
Stipa krylovii, Agropyron 
cristatum, Koeleria cristata, 
Cleistogenes squarrosa, Artemisia 
frigida, Potentilla acaulis  
Каштановая  Пастби-ще с 
легкой нагруз-кой 








Близ г. Кызыла, 
склон невысокой 
сопки  
Сухая степь  Ковыльно-полынная  Stipa krylovii , Artemisia frigida  Каштановая  Умеренный выпас   
23 Тувинская 51ос.ш., 
91о в.д. 
Днище пади  Сухая степь  Разнотравно-
ковыльная  
Stipa krylovii, Festuca valesiaca, 
Koeleria cristata, Cleistogenes 










Нижняя часть склона Сухая степь  Злаковая  Stipa krylovii , Artemisia frigida, 
Carex pediformis, Potentilla 


















Сухая степь  Лапчатково-полынно-
ковыльная  
Stipa krylovii, Potentilla acaulis,  
Koeleria cristata, Carex 
pediformis, Artemisia frigida, 
Festuca ovina  
Каштановая 
песчаная  
Легкий выпас   
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Продолжение табл.3. 







Сухая степь  Лапчатково-
типчаково-ковыльная  
Potentilla acaulis, Festuca 
valesiaca, Stipa krylovii 
Каштановая 
песчаная  







Сухая степь  Полынно-злаковая с 
караганой  
Artemisia frigida, Festuca 










Близ озера Чагытай  Сухая степь  Полынно-типчаковая  Stipa capillata    Festuca 
valesiaca, Koeleria cristata, Carex 
duriuscula, Artemisia frigida 





Пески Цугер-Элис  Сухая степь  Разнотравно злаковая  Stipa krylovii, Koeleria cristata, 












Сухая степь  Полынно-злаковая с 
караганой  
Cleistogenes squarrosa, Stipa 
krylovii, Artemisia frigida 
Каштановая мелко-
щебнистая  






Терраса р. Ирбитей 
800 м н. у м. 
Опустыненная степь Разнотравно- 
змеевиковая  
Cleistogenes squarrosa,  Artemisia 
frigida, Gypsophila desertorum  
Светло-каштановая 
щебнистая  








Опустыненная степь Нанофитоновая  Stipa glareosa, Cleistogenes 
squarrosa,  Artemisia frigida, 
Nanophyton erinaceum 
Светло-каштановая Сильный выпас   
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Таблица 4 
Запасы фитомассы и величины продукции в котловинных травяных экосистемах 
















0-20 2,8 2,3 47,9 104,1 157,1 4,3 108,3 112,6 








0-20 1,8 3,0 17,3 14,9 37,0 3,6 27,1 30,7 
13  Луговая степь  0-40 1,6 2,5 21,9 23,7 49,7 3,1 36,9 40,0 
14  Луговая степь  0-40 2,6 4,3 16,7 25,7 49,3 5,1 32,1 37,2 












0-20 2,3 3,7 15,8 21,4 43,2 4,5 28,8 33,3 
19 
Настоящая 
степь   




0-40 1,6 2,6 17,6 15,0 36,8 3,1 27,5 30,6 
21 Сухая степь  0-20 0,9 1,3 18,3 26,1 46,6 1,7 34,1 35,8 
22  Сухая степь  0-20 0,6 2,0 13,5 17,4 33,5 1,7 24,2 25,9 
23  Сухая степь  0-20 1,8 3,2 14,2 17,2 36,4 3,7 24,8 28,5 
24  Сухая степь  0-20 0,9 2,3 10,1 15,0 28,3 2,2 19,2 21,4 
25  Сухая степь  0-20 1 1,6 11,6 8,1 22,3 1,9 17,1 17,7 
26  Сухая степь  0-20 1,3 1,7 6,6 4,9 14,5 2,3 9,9 12,2 
27  Сухая степь   0-20 1,4 1,7 5,4 5,1 13,6 2,4 8,7 11,1 
28  Сухая степь 0-40 1,6 2,6 17,0 15,5 36,7 3,1 27,0 30,1 
29  Сухая степь  0-20 0,8 1,7 10,5 5,4 18,4 1,8 14,5 16,3 









0-20 0,6 1,2 3,5 7,4 12,7 1,4 8,4 9,8 
 
Заболоченный луг расположен на кромке озера, в связи с чем почва постоянно и хорошо 
увлажнена. Запас зеленой фитомассы приближается к 3 тоннам на гектар и характерен для 
увлажненных лугов. Оцененный запас живых корней составляет 48 т/га, что превышает на 30% 
соответствующий запас в болоте, расположенном на берегу озера в Барабе (Титлянова, 1977). 
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Слишком высокий запас живых подземных органов заставляет думать, что значительная их часть 
представлена структурно сохранившимися, но не функционирующими корнями и корневищами 
трав. Запас мертвых подземных органов превышает 100 т/га. Ясно, что отобранные пробы 
подземной фитомассы представляют собой смесь живых, мертвых корней и корневищ с торфом. 
Влажный солонцеватый луг, в травостое которого выделяется чий, характеризуется средним 
для влажных лугов запасом зеленой фитомассы и высокими запасами мертвой надземной, а также 
живой и мертвой подземной фитомассы. По запасам всех компонентов данный луг стоит в ряду 
увлажненных лугов Сибири (Титлянова, и др.,   1996). 
Пойменный незаливаемый полидоминантный луг выделяется из ряда лугов высокими 
запасами надземной и пониженными запасами подземной фитомассы. Данный луг находится в 
наиболее благоприятных условиях: не заливается, хорошо увлажняется и не подвергается 
пастбищной нагрузке в течение последних 10 лет. 
Cолонцеватый остепненный луг по величине запасов, как надземной, так и подземной 
фитомассы лежит в ряду остепненных лугов Западной Сибири (Титлянова, 1977). 
Самая высокая надземная продукция среди лугов, достигающая 7 т/га в год, принадлежит 
пойменному незаливаемому лугу. Она уменьшается до 6 в фитоценозе влажного луга и 
минимальна (4 т/га в год) в остепненном лугу. Мы не сравниваем продукцию отмеченных трех 
лугов с продукцией заболоченного луга, поскольку последний находится под постоянным 
воздействием озера. Подземная продукция, в отличие от надземной, меняется, на первый взгляд, 
незакономерно. Она максимальна (45 т/га в год) во влажном и минимальна (15 т/га в год) в 
пойменном лугу. Низкая величина подземной продукции последнего луга связана с его высокой 
надземной продукцией. Интенсивность биотического круговорота (запасы и продукция), 
регулируется не количеством углерода, поступающего в зеленый лист, а количеством азота, 
поступающего из почвы в надземную часть растений. Концентрация азота в листьях в два-три раза 
выше, чем в живых корнях (Титлянова, 1979), следовательно, зеленая фитомасса в два-три раза 
«дороже» корневой. В связи с данным типом фитохимии увеличение надземной продукции часто 
приводит к снижению подземной, что мы и наблюдаем в данном случае. 
К сожалению, в статье каждый тип луговой экосистемы характеризуется лишь одним 
фитоценозом, что понятно, т.к. травяной покров котловин Тувы представлен в основном степями. 
В ряду исследованных экосистем указаны всего три луговых степи, в связи с тем, что данный тип 
фитоценозов занимает в Туве небольшие пространства. Отметим, что Gmax может изменяться от 1,4 
до 2,6 т/га, почти в два раза. Высокий запас живых корней отмечен для экосистемы, 
восстанавливающейся в течение 10 лет после пала. 
Настоящие степи исследовали в трех различных котловинах на пологих склонах гор, они 
получают дополнительное увлажнение за счет стекающих вод. Запасы Gmax изменяются от 1,2 до 
2,3 т/га, (D+L) – от 2,0 до 3,7. Превышение запасов мертвой надземной фитомассы над живой 
указывает на замедленную минерализацию органического вещества подстилки. Масса живых 
подземных органов может меняться в два раза (11,3–22,3 т/га), мертвых – в 1,5 (13,6–22,4 т/га). 
Масса живых корней превышает зеленую фитомассу в 11 раз, и это отношение может меняться от 
7 до 13. Различное отношение B/Gmax определяется разными факторами: видовым составом 
травостоя, пастбищной нагрузкой, временем отбора образцов, погодными условиями и т.д., 
следовательно, нет постоянного отношения B/Gmax и по запасу зеленой фитомассы нельзя даже 
приближенно оценить запас живых подземных органов. Масса мертвой подземной фитомассы 
несколько больше, чем живой, что указывает на замедленность разложения подземной мортмассы. 
Замедление минерализации по отношению к приросту уже отмечалось для надземной фитомассы. 
Сухие степи наиболее распространенные экосистемы в котловинной части Тувы. 
Практически во всех степях производится выпас животных. Пастбищная нагрузка переменна и 
чаще всего неизвестна. В зависимости от интенсивности выпаса оценки максимального запаса 
зеленой фитомассы различаются в три раза (0,6–1,8 т/га). Запасы мертвых надземных органов 
растений варьируют от 1,3 до 3,2 т/га. Как и в настоящих степях, запас мертвой надземной 
фитомассы превышает запас живой. Масса живых подземных органов растений изменяется от 5 до 
18 т/га, т.е. почти в 4 раза и составляет в среднем 11,3 т/га. Масса мертвой подземной фитомассы 
лежит в пределах 5–26 т/га, составляя в среднем 12 т/га. В некоторых случаях запас мертвой 
подземной фитомассы превышает запас живой. 
Рассматривая материал по запасам растительного вещества в целом, отметим, что каждый из 
компонентов в ряду подобных степей варьирует в несколько раз: запас живых корней больше Gmax 
обычно в 7-13 раз. Данный факт говорит о том, что, несмотря на различный видовой состав 
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фитоценоза, основная масса фотосинтетатов поступает из листьев в корни. Это обстоятельство 
указывает на то, что основной фактор, определяющий рост растений в степях Тувы – почвенная влага. 
Второй вывод, следующий из рассмотренного материала, заключается в том, что скорость 
минерализации подземной мортмассы меньше скорости ее образования, хотя эти различия не 
столь значительны, этот факт также указывает на недостаток влаги в почве. 
В луговых степях надземная продукция может достигать 5 т/га в год. Величина ANP в 
настоящих степях несколько ниже, чем в луговых, ее максимальное значение — 4,5 т/га в год. 
Максимальная величина ANP в сухих степях оценивается в 3,7 т/га в год, минимальная величина – 
1,7. Отметим, что во всех типах степей максимальная величина ANP превышает минимальную в 
два раза. Найденное соотношение не связано ни с одинаковым месторасположением степей, ни с 
одинаковой пастбищной нагрузкой, ни с годом исследования. Следовательно, существует 
определенная природная закономерность, определяющая величину надземной продукции для 
определенного вида сообщества. 
Подземная продукция в луговых степях меняется от 20 до 37 т/га в год, т.е. почти в два раза. 
Величина BNP в настоящих степях варьирует не так сильно – от 20 до 34 т/га в год. В ряду сухих 
степей изменение BNP лежит в пределах от 9 до 34 т/га в год. Изменение величины BNP в сухих 
степях шире, чем в луговых и настоящих, отношение максимального значения BNP к 
минимальному составляет 3,8. Следовательно, подземная продукция в сухих степях варьирует 
гораздо сильнее, чем надземная, что вероятно связано с большими различиями в свойствах почв, 
которые в рассмотренных сухих степях меняются от каштановой среднемощной суглинистой до 
каштановой маломощной каменистой. 
Проанализируем средние значения показателей биотического круговорота для всех типов 
степей (табл. 5). Существует закономерное изменение запасов зеленой и мертвой надземной 
фитомассы в ряду от самых увлажненных степей к самым сухим.  Величина Gmax в 2,7, а (D+L) в 
3,2 раза меньше в опустыненных степях по сравнению с луговыми. Та же тенденция уменьшения 
от луговых степей к опустыненным наблюдается и для запасов живых и мертвых подземных 
органов растений. В сухих степях по сравнению с луговыми Gmax меньше в 1,6 раза, B - в 1,8 и V - в 
1,9. Наиболее устойчивой величиной по отношению к засухе является запас зеленой фитомассы. 
Разница между сухими и опустыненными степями проявляется резче: при опустыневании 
запас Gmax уменьшается в 1,7 раза, (D+L) - в 2,3, B – в 3,3 и V - в 2,1. При уменьшении осадков 
происходит снижение запасов G, что вероятно связано с изменением видового состава травостоя: 
Stipa krylovii меняется на Stipa glareosa, имеющего низкую надземную фитомассу. Большое 
участие в травостое опустыненных степей принимает Nanophyton erinaceum с низкой зеленой 
фитомассой. В наибольшей степени от увлажнения зависит запас живых подземных органов 




Средние величины запасов фитомассы (т/га) и продукции (т/га в год) в котловинных степях Тувы 
Тип экосистемы n Gmax (D+L) B V ANP BNP NPP 
Луговые степи  3 1,9  2,9  19,3 24,7 3,6 30,8  34,4 
Настоящие степи  5 1,3  2,4 14,7  16,6  2,6  25,1 27,7 
Сухие степи  10 1,2  2.1 11,3  12,0 2,1 17,1 19,2 
Опустыненные степи  2 0,7 0,9 3,4 5,7  1,2  7,1  8,3 
Примечание: n- число исследованных экосистем 
Анализируя все показатели продуктивности в ряду степей от луговых к опустыненным 
отметим, что надземная фитомасса и продукция меняются значительно меньше, чем подземная. 
Данное обстоятельство указывает на сохранение растениями запаса фотосинтезирующей 
фитомассы и ее продукции. 
Существуют некоторые индексы, характеризующие различные стороны продукционного 
процесса, к ним относятся: NPP/Gmax, BNP/NPP, BNP/B, ANP/Gmax. Первый индекс характеризует 
интенсивность работы зеленой фитомассы, второй — долю фотосинтетатов, переходящих из 
надземной фитомассы в подземную, третий — оборачиваемость живой фитомассы подземных 
органов, четвертый — оборачиваемость зеленой фитомассы (табл. 6). 
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Таблица 6 
Индексы, характеризующие продуктивность травяных экосистем 







Луговые степи  18 0,9 1,5 1,9 
Настоящие степи  21 0,9 1,7 2,0 
Сухие степи  16 0,9 1,7 1,8 
Опустыненные степи  12 0,9 2,0 1,7 
 
Величина первого индекса указывает на очень высокую интенсивность работы 
фотосинтезирующего аппарата. От настоящей степи к опустыненной величина индекса 
уменьшается почти в два раза, что может объясняться двумя причинами: снижением 
интенсивности фотосинтеза или увеличением дыхания живых органов растений. 
Во всех типах степей доля подземной продукции от общей составляет 90%, что указывает на 
высокую степень регуляции распределения фотосинтетатов между надземными и подземными 
органами растений в процессе их роста. 
Как показывает величина индекса BNP/B, существует определенное соотношение между 
подземной продукцией и запасом живых подземных органов, указывающее на число оборотов 
массы живых подземных органов за год. В луговых степях прирост корней за один год превышает 
в 1,5 раза их среднюю массу, количество оборотов увеличивается от луговой степи к 
опустыненной, где оно равно 2. Скорость обновления живых подземных органов увеличивается от 
луговых степей к опустыненным, где за год запас В обновляется дважды. Данное утверждение не 
означает, что обновляются все корни и корневища; крупные подземные органы могут 
существовать в течение многих лет, обновляются лишь мелкие корешки, которые могут отмирать 
и нарастать два-три раза за сезон. Еще раз подчеркнем, что данная величина BNP/B говорит не об 
обновлении структуры подземных органов, а только о массе. 
Для надземной фитомассы отношение прироста (ANP) к максимальному запасу зеленой 
фитомассы с увеличением аридности уменьшается от 2 до 1,7. Судя по индексам скорость 
обновления живой надземной и подземной фитомассы практически одинакова, хотя запас В 
превышает Gmax в 5-10 раз. 
Сохранение запаса живых подземных органов, как в жаркое засушливое лето, так и в 
холодную зиму, когда почва промерзает, является залогом выживания травяной экосистемы в 
любых климатических условиях. 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Изучена продуктивность горных и котловинных травяных экосистем Тувы (31 экосистема), 
показаны влияние местоположения и пастбищной нагрузки на величины запасов и продукции 
надземной и подземной фитомассы.  
Горные степи резко отличаются друг от друга, как запасами, так и величинами ANP и BNP. 
Эти различия связаны не столько с высотой расположения экосистем, сколько с геолого-
геофизическими параметрами рассмотренных горных хребтов. Полученных данных (8 экосистем) 
недостаточно для выявления влияния высоты на запасы фитомассы и ее продукцию. 
Рассмотрен ряд котловинных степей: от луговых до опустыненных. Все показатели 
продукционного процесса резко отличаются как в группе настоящих, так и сухих степей. 
Максимумы и минимумы всех показателей продуктивности варьируют в два раза. Группа сухих 
степей представлена экосистемами, в которых все показатели продуктивности в разных степях 
отличаются в 2,5-3,5 раза. 
Несмотря на большую вариабельность показателей в одной и той же группе степей, 
существует явная разница между луговыми, настоящими, сухими и опустыненными. От луговых к 
опустыненным степям Gmaх уменьшается в 2,5 раза, В - в 6, ANP - в 3, BNP - в 4. Таким образом 
разница между типами степей больше, чем в степях одного типа.  
Предложена система индексов, характеризующих функционирование травянистой 
растительности. Величина индекса NPP/Gmax характеризует интенсивность работы 
фотосинтезирующего аппарата растений; величина индекса BNP/NPP указывает на степень регуляции 
распределения фотосинтетатов между надземными и подземными органами растений в процессе их 
роста; величина индекса BNP/B указывает на число оборотов массы живых подземных органов за год. 
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Показаны: высокая интенсивность работы фотосинтезирующего аппарата; во всех типах 
степей доля подземной продукции одинакова и составляет 90%; количество оборотов живой 
подземной фитомассы увеличивается от луговой степи к опустыненной; с увеличением аридности 
прирост зеленой фитомассы, отнесенный к ее запасу, незначительно уменьшается. 
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РRODUCTIVITY OF GRASSLAND ECOSYSTEMS IN THE TYVA REPUBLIC, RUSSIA 
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The aim of the study. The aim of the study was to estimate biological productivity of Tyva grasslands. 
Location and time of the study. The living and dead above- and belowground phytomass, as well as net 
primary production, were estimated in the montane ecosystems and depressions of the Tyva Republic, Russia.  
Methodology. Field and laboratory studies of the biological production by grasslands were conducted using 
botanical, geobotanical and ecological methods.  
Main results. In the montane ecosystems the aboveground phytomass production was shown to range from 
1.3 to 3.6 Mg ha-1 yr-1, whereas the belowground production was evaluated as ranging 10-65 Mg ha-1 yr-1. 
The belowground production was found to vary widely, being associated with location of mountain ridges, 
slope geomorphology and grazing, but no association was found with the altitude. In depressions the average 
green phytomass stock changed from 0.7 to 1.9 Mg ha-1, living belowground phytomass varied 3.4 to 19.3 Mg 
ha-1. From the meadow steppes to the deserted ones the living above- and belowground stocks decreased 2.7 
and 5.7 fold, respectively, whereas the above- and belowground production was estimated to decrease 3 and 
4 times, respectively. Several indices to characterize the growth and development, hence the productivity, of 
herbaceous plants was proposed. The values of the indices calculated for the Tyva grasslands suggested high 
photosynthetic activity: all studied steppes had the same share of belowground production in the total 
ecosystem production, i.e. 90%. The turnover rate of the living belowground phytomass was estimated to 
increase from meadow steppes to the deserted ones, whereas green phytomass increment, as related to its 
stock, slightly decreased.  
Conclusions. The living belowground phytomass stock was found to exceed the green phytomass stock by 5-8 
times, both in montane ecosystems and depressions. Preservation of living belowground organs during hot 
dry summers and cold winters, when soil freezes through, is apparently indispensable for grassland survival 
under any climatic conditions.  
Key words: Tyva; phytomass productivity; net primary production; phytomass stockaboveground production; 
belowground production; grasslands 
How to cite: Titlyanova A.A., Kosykh N.P., Kyrgys Ch.S., Mironycheva-Tokareva N.P., Romanova I.P., 
Sambuu A.D., Shibareva S.V. Productivity of grassland ecosystems in the Tyva Republic, Russia // The Journal of 
Soils and Environment. 2020. 3(2). e110. doi: 10.31251/pos.v3i2.110 (in Russian with the English abstract). 
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